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О возможных механизмах формирования локомоторных модулей в эволюции птиц. Богдано- 
вич И. А. — Проведен сравнительно-морфологический и функциональный анализ каудо- 
феморальных мышц представителей архозавров (по литературным данным) и современных 
птиц. Предполагается, что формирование функционального модуля тазовой конечности птиц 
не было результатом разделения локомоторного модуля двуногих динозавровых предков на 
хвостовой и модуль тазовой конечности (собственно локомоторный), как указывается в 
литературе. 
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Среди вопросов морфологического становления птиц как таксона определенный интерес 
вызыает эволюционный сценарий формирования двух, по сути автономных, локомоторных аппа- 
ратов — полета и наземной локомоции. До недавнего времени вопрос в таком аспекте практически 
не освещался. Только сравнительно недавно в литературе изложена точка зрения о том, что фор- 
мирование современного аппарата наземной локомоции птиц было результатом разделения единого 
предкового рептилийного локомоторного аппарата («модуля», Саќѓеѕу, ЮіаІ, 1996). При этом отме- 
чается, что в процессе такого разделения хвостовые мышцы отделились от аппарата наземной локо- 
моции для создания единого альянса с аппаратом полета. Однако результаты проведенного нами 
анализа не согласуются с данной теорией. 


На сегодня не требует доказательств, что главным локомоторным механиз- 
мом базовых архозавров была ретракция бедра хвостово-бедренными мышца- 
ми — тт. саидо-Етогай$ Іопецѕ её бБтеуіѕ (Раггіѕһ, 1986; Саѓеѕу, 1990; Саѓеѕу, П!а1, 
1996; Лопез еї а|., 2000). Наименее модифицированным такой примитивный 
механизм сохранился у современного представителя архозавров — крокодила 
(Саѓеѕу, 1990) (рис. 1). Хотя в целом локомоторная система в данном случае 
включала в себя и грудные конечности. Несмотря на бипедализм, каудофемо- 
ральный механизм ретракции сохранился как главный у двуногих динозавров, 
хотя у них локомоторный модуль уменьшился до хвостово-бедренного комплек- 
са. Отметим, что тут и далее речь идет о бипедальных динозаврах в целом на том 
основании, что морфология мускулатуры тазовой конечности у них достаточно 
однообразна и демонстрирует лишь незначительные отклонения (Сћһагів, 1972; 
Саггапо, 2000). Как доказательство расщепления общего модуля на модули 
тазовой конечности и хвоста (в направлении к птицам) приводится факт 
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Рис. 1. Каудофеморальная мускулатура аллигатора (по: Са{езу, 1990). 
Нр. 1. Саџӣо-Ѓетога! тиѕсиабие оғ А/еаюг (авег: Саїѓеѕу, 1990). 


Рис. 2. Каудофеморальная мускулатура тетеревиной птицы: / — т. саџӣо-ѓетогаііѕ; 2 — т. іѕсһіо- 
Гетогай$. 


Во. 2. Саадо-Еетога! тиѕсшаѓиге оѓ {егаота бга: 1 – т. саадо-Еетога|з; 2 — т. 15с1о-Еетогай$. 


Аі 4 
(си) 


Рис. 3. Каудофеморальная мускулатура ящеротазового динозавра (по: Котег, 1923): с. Ё 1. — т. саџ- 
дӢо-Ғетога!іѕ Іопеиѕ; с. Ё 0. — т. саџао-Ёетогаіѕ Бгеуіѕ. 


Е». 3. Саидо-Еетога! пизсиаеаге ог ѕаџгіѕсһіап аіпоѕаџг (айег: Котег, 1923): с. Ё 1. — т. саидо- 
етога|$ І0пои; с. Ё Б. — т. саадо-Еетога|$ бгеуіѕ. 


редукции каудофеморальных мышц до очень малых размеров или до полного 
исчезновения у современных представителей класса (Саѓеѕу, ЮіаІ, 1996). 

Нами исследованы каудофеморальные мышцы у более чем 40 видов птиц 
5 отрядов. По МАА (Мошша Апаюпика Аушт) — это т. саџйо-шШо-ѓетогаііѕ, 
состоящая из двух мышечных брюшек — т. саадо-Еетога!$ и т. Шо-ЕетогаИ$ 
(рис. 2). Гомологичные т. саџао-Ѓѓетогаіѕ Іопеџѕ и т. саџӣо-Ёетога]іѕ бгеуіѕ 
динозавров прикрепляются как и у птиц соответственно на хвостовых позвонках 
и постацетабулярной части Шит (Котег, 1923; П эрле, 1985; рис. 3). Первая 
мышца у птиц более длинная, с параллельными волокнами; она имеется у 
большинства из них, как изученных нами, так и описанных в литературе 
(Сеогве, Вегоег, 1966). По данным электромиографии, она не проявляет элек- 
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трическую активность во время медленного передвижения по земле и вклю- 
чается только при беге во второй половине фазы опоры (Саезу, 1990). Мы 
можем объяснить это следующим образом. Именно во второй половине фазы 
опоры происходит вынос вперед противоположной конечности, что связано с 
поворотом постацетабулярной части тела в сторону от опорной конечности. 
Указанный поворот тем больше, чем больше длина шага и соответственно 
скорость. Достаточно вероятно, что каудофеморальный мускул, который окан- 
чивается наиболее каудально и на линии продольной оси тела (т. саидо- 
Ғетога1іѕ), ограничивает эти повороты относительно фиксированного массой 
тела бедра, делая движение более ровным. Так или иначе, но единственный 
представитель курообразных, который не имеет этого мускула — индейка — 
характеризуется сравнительно неуклюжим бегом (Уаице, 1965 и др.). Почти для 
всех других известных представителей класса, у которых отсутствует указанный 
мускул, наземная локомоция ограничена передвижением с неболыпой скорос- 
тью. Это представители американских грифов, журавли, марабу из аистообраз- 
ных, поганки (Сеогое, Вегоег, 1966). 

Вторая из группы каудофеморальных мышц птиц — т. Шоетогай$ (рис. 2) — 
не анализируется в упомянутой выше литературе, хотя ее гомология с коротким 
каудофеморальным мускулом предковых динозавров не вызывает сомнения. 
Исходя из топографии, которая принципиально не изменилась в сравнении с 
таковой последних, ее функция может быть определена как ретракция бедра. 
Однако в отличие от динозавров, у которых бедро было ориентировано верти- 
кально (СШаррее, 1995 и др.), птицы во время статолокомоции удерживают 
бедро ближе к горизонтальному положению. Поэтому функцию указанного 
мускула точнее следует определить как предупреждение от протракции бедра под 
действием массы тела, особенно при условии незначительной в целом ампли- 
туды сгибательно-разгибательных движений бедра во время наземной локомо- 
ции (Сгасгай, 1971). 

Главный вывод, который можно сделать из приведенного анализа, это то, что 
каудофеморальная мускулатура птиц остается полностью включенной в локо- 
моторный модуль тазовой конечности. Отсутствие второго из группы мускула 
(т. Шоѓетога]іѕ) у некоторых птиц объясняется, с одной стороны, наличием более 
мощных и механически выгодных синергистов; с другой — он отсутствует у птиц, 
параметры наземной локомоции которых (скорость, продолжительность, манев- 
ренность) сравнительно невысоки. Это представители пеликанообразных, соколо- 
образных, журавлеобразных (но не пастушков), аистообразных, воробьиных 
(Сеогое, Вегоег, 1966) и ржанкообразных (Богданович, 1997). 

Что касается мышц самого хвоста, т. е. «хвостового модуля» (Саѓеѕу, Раі, 
1996), то в него входит отдельная группа мышц, которая обеспечивает движение 
рулевых перьев (Сеотве, Вегеег, 1966). Именно одна из таких мышц — т. рибо- 
саиЧа!$ — избрана авторами для подтверждения ее действия (по регистрации 
биоэлектрической активности) только во время полета (Саезу, Па 1996). 
Однако указанный мускул не имеет связи с бедром и поэтому вряд ли может 
считаться отщепленным от локомоторного модуля тазовой конечности. При- 
крепление мышц данной группы к основанию рулевых перьев свидетельствует, 
по нашему мнению, о том, что их морфологическая специализация происходила 
только в связи с появлением подвижных элементов покрова, в данном случае — 
пероподобных. 

Относительно мышц, которые обеспечивают наземную локомоцию птиц 
преимущественно за счет коленной флексии, то их гомологи были и у бипедаль- 
ных динозавров (Котег, 1923; Саггапо, 2000 и др.). Одним из ключевых 
факторов перехода к «птичьему» механизму ретракции Киаппи считает редукцию 
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хвоста (СШаррее, 1995). Постепенную редукцию хвоста в ряду динозавров 
показывает, в частности, С. Гетези (Саезу, 1990), а Р. Барсболд и соавт. 
описывают его наиболее полную редукцию до образования вполне птичьего 
пигостиля у тероподного овираптозавра (Вагзбо!4 еї а1., 2000). Однако наличие 
редуцированного до состояния Археоптерикса хвоста уже у триасового 
Протоависа свидетельствует о том, что процесс этот присходил параллельно в 
двух самостоятельных филогенетических линиях — бипедальных динозавров и 
птиц — в составе общего процесса «орнитизации» (Курзанов, 1987; Курочкин, 
2001). Объединяющим фактором здесь безусловно был переход к бипедализму. 
Но сохранение длинного хвоста как необходимого условия для возможности 
такого перехода (Саїеѕу, 1990) кажется резонным именно по линии динозавров. 
Об условиях, которые давали возможность перейти к двуногой локомоции иным 
путем, одновременно с редукцией хвоста, мы упоминали раньше на примере 
Протоависа (Богданович, 2000). 
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